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Abstract 

On the biology of the relation between Pherbellia punctata (Dipt., Sciomyzidae) and 
its host Succinea putris (Pulmonata, Stylommatophora). — The larval malacophagy is 
typical for the Sciomyzidae. The behavioural Variation ranges between overt predators 
and highly specialized parasitoids. Compared with the parasitoids known today, 
Pherbellia punctata realises a special highly developed parasitoid behaviour. Moreover, 
the molluscan host merits to be taken into a special consideration. Besides the control 
of the population of the snails by the flies, the snails exert a direct regulation of fly 
abundance by encapsulation of a part of the penetrated larvae. — As the evolution of 
the larval behaviour tends to progress to true parasitism — probably also the behaviour 
of the fly proves to realise such tendencies — the complexity of the interspecific relations 
becomes increased. 

EINLEITUNG 

Die larvale Malacophagie stellt ein familientypisches Verhalten der Sciomyziden 
dar. Seit Berg 1953 eine systematische Erforschung der Biologie dieser Familie ein- 
geleitet hat, sind bis heute ungefähr 200 Arten (1978 umfasst die Familie 472 beschriebene 
Arten in 56 Gattungen; Berg & Knutson 1978) hinsichtlich ihres Lebenszyklus unter- 



1 Mit Unterstützung der Holderbank-Stiftung zur Förderung der wissenschaftlichen Fort- 
bildung, der ich hierfür meinen Dank ausspreche. 

2 Vorgelegt als Poster auf der Jahresversammlung der SZG in Lausanne, 8.— 9. März 1980. 
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sucht worden, ohne dass eine Ausnahme bekannt geworden wäre. Der Yariantenreichtum 
im Nahrungserwerb der verschiedenen Arten wird als adaptive Radiation des Verhaltens 
interpretiert (Berg et al. 1959; Berg 1964«; Knutson, Neff & Berg 1967; Bratt 
et al. 1969). Im aquatilen Milieu herrscht der Typus des Räubers vor (Berg 19646; 
Knutson & Berg 1964, 1967; Neff & Berg 1966). Parasitoides Verhalten findet sich 
dagegen hauptsächlich bei terrestrischen Formen (Knutson, Stephenson & Berg 1965, 
1970). Die unterschiedlich ausgeprägten Formen des Parasitoidismus werden als 
Zwischenglieder zwischen reinem Räubertum und echtem Parasitismus aufgefasst, die 
gewissermassen Stufen in der zum Parasitismus hintendierenden Evolution repräsen- 
tieren (Berg 1964c; Bratt et al. 1969). 

Im larvalen Verhalten von Pherbellia punctata prägt sich — verglichen mit dem 
bislang bekannt gewordenen Verhalten terrestrischer Parasitoiden — unter günstigen 
Bedingungen eine Extremform des Parasitoiden aus, die Züge echten parasitischen 
Verhaltens trägt. Dementsprechend scheinen die in dieser zwischenartlichen Beziehung 
wirksam werdenden Regulationsmechanismen komplexerer Natur zu sein als bei den 
Praedatoren. Neben der Kontrolle der Abundanz der Schnecken durch die Fliegen 
(was natürlich auf die Population der Fliegen einen indirekt regulierenden Einfluss 
ausübt) realisiert Succinea putris mit ihrer Fähigkeit zur Abkapselung der eingewan- 
derten Maden eine direkte Regulation der Häufigkeit von Pherbellia punctata. 

P. punctata gehört zu den wenigen Arten, die ihre Eier auf die Schale der Wirts- 
schnecken ablegen (Berg 1961; Knutson, Stephenson & Berg 1970). Mit dem Belegen 
verschieden grosser Schnecken werden unterschiedliche Entwicklungsbedingungen 
geschaffen, denen sich die Maden weitgehend anzupassen vermögen. 

Die vorliegende Darstellung ist einigen qualitativen Aspekten gewidmet, insbeson- 
dere den aus der verschiedenen Körpergrösse der Wirtstiere resultierenden Modifika- 
tionen der Entwicklungsbedingungen und der regulierenden Abkapselungsaktivität von 
Succinea. 

Unsere Ergebnisse sind keine Resultate im strengen Sinn; fussen sie doch aus- 
schliesslich auf Beobachtung. Den hier vorgelegten Deutungen kommt demgemäss 
lediglich hypothetischer Charakter zu. Die durch sie aufgeworfenen Fragen erfordern 
eine umfassende quantitative und teilweise experimentelle Bearbeitung. Dies setzt seiner- 
seits die Kenntnis der qualitativen Gegebenheiten voraus (Cole 1954). Hierzu sollen 
die im folgenden mitgeteilten Daten einen Beitrag leisten. (Unsere quantitativen Angaben 
haben somit keine Geltung im ökologischen Sinn; sie dienen lediglich der Gliederung 
des Materials und als Hinweis auf Probleme der Dynamik dieser zwischenartlichen 
Beziehung.) 



MATERIAL UND METHODE 

Beobachtungsort und Ort der Herkunft unseres Materials ist eine Sumpfflur 
in der elsässischen Gemeinde Leymen, rund 10 km SW von Basel, am Südrand des 
Sundgauer Hügellandes gelegen. 

Succinea putris weist in diesem Biotop eine mässig hohe Populationsdichte auf, 
während eine auch putris zugehörige kleinere Varietät sehr individuenreich ver- 
treten ist. 

Wir haben rund 100 infizierte Individuen gehalten, davon 75 einzeln. Einige 
von diesen wurden zeitweilig mit einem gesunden Partner zusammen gehalten, um 
neben der Nahrungsaufnahme anhand allfälligen Paarungsverhaltens weitere Indi- 
zien für die Beurteilung des Befindens zu erhalten. Im Hinblick auf die uns zentral 
interessierende Frage der Überlebensrate von Succinea putris haben wir vorerst 
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von Eingriffen zur Gewinnung weiterer Daten zum Verhalten der Maden in der 
Schnecke abgesehen. 

Die Freilandbeobachtungen versuchten, ein Bild der Legeaktivität der Fliegen 
zu gewinnen. Bei den Auszählungen haben wir auf ein genaues Ausmessen der 
Schnecken verzichtet und statt dessen nach Grössenkategorien beurteilt. Mit den 
zwecks Haltung gesammelten Tieren wurde ebenso verfahren; die an ihnen hernach 
vorgenommenen Messungen ergaben jeweils gute Entsprechungen mit den geschätz- 
ten Werten. 

Zur Taxonomie von Pherbellia punctata 

1920 wurde von Cresson (zit. nach Bratt et al. 1969) eine nearktische Art 
aufgrund ihrer Ähnlichkeit mit der pal aearkti sehen P. schoenherri Fallen (1826) 
als Subspecies P. schoenherri maculata benannt. 

1975 erbrachte die Revision von Rozkosny (Knutson et al. 1975) den Nach- 
weis der Identität der Fallen’schen Art mit dem einen von Fabricius 1794 als 
Musca punctata beschriebenen Exemplar; somit lautet der heute gültige Name 
Pherbellia punctata , bzw. P. punctata punctata (Fabr.), solange das Bestehen einer 
holarktischen Art angenommen wird (Knutson 1978). 



RESULTATE UND DISKUSSION 
Verhalten der adulten Fliege 

Wie für Sciomyziden allgemein beschrieben wird, fliegen die Imagines wenig. Meist 
sitzen die unauffälligen kleinen Fliegen in ihrer charakteristischen Haltung mit erhobenem 
Vorderkörper kopfabwärts an mehr oder minder aufrecht orientierten Pflanzenteilen. 

Die Eier werden in regulärer Anordnung longitudinal in der Nahtfurche zwischen 
letztem und vorletztem Umgang der Succinea- Schale befestigt. 

Die Zahl der abgelegten Eier unterliegt saisonalen Schwankungen mit zwei Maxima 
(Abb. 1A). Mit dem Steigen der Zahl der abgelegten Eier erhöht sich die durchschnitt- 
liche Zahl der auf ein Wirtstier entfallenden Eier (Abb. 1B). 

Ein nicht unbeträchtlicher Anteil der belegten Wirtsschnecken trägt nur ein Ei. 
Diese Beschränkung könnte als Sicherung der Nahrungsreserve gedeutet werden, 
indem eine allfällige Konkurrenz mehrerer Maden hiermit ausgeschaltet wird. — 
Dieser Interpretation stehen freilich die mehrere Eier tragenden Schnecken entgegen. 
Erhebliche Unterschiede im Schlüpftermin (mehrere Tage) machen allerdings 
wahrscheinlich, dass die Eier zumindest in einem Teil der Fälle von verschiedenen 
Fliegen stammen. Das hiesse, dass die Fliegen nicht oder nur in eingeschränktem 
Mass bereits vorhandene Eier zu realisieren vermögen. Die vermutete Tendenz der 
Reduktion auf ein Ei pro Wirtsschnecke erfährt hierdurch eine gewisse Einschrän- 
kung. Die Abklärung dieser Frage erfordert eine experimentelle Analyse des Ver- 
haltens. 

Charakteristische Häufigkeitsunterschiede in der Verteilung der abgelegten Eier auf 
die verschieden grossen Wirtstiere machen das Bestehen eines gewissen Wahlverhaltens 
wahrscheinlich (Abb. 4A). Die vorliegenden Daten sprechen für eine erhöhte Attrak- 
tivität der mittelgrossen und grossen Individuen. 

Auch in dieser Hinsicht kann das Zustandekommen der unterschiedlichen 
Eizahlen nur in Verhaltensexperimenten abgeklärt werden. Deren Interpretation 
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muss allerdings die Populationsstruktur von Succinea mit berücksichtigen; denn 
die Wahrscheinlichkeit, mit der die suchenden Fliegen auf die Vertreter der ver- 
schiedenen Grössenkategorien treffen, spielen sicher eine gewisse Rolle. Dass die 
sehr grossen Schnecken nicht häufiger belegt sind, hängt vermutlich damit zusammen, 
dass sie nur einen geringen Anteil an der Population ausmachen. Der deutliche 
Unterschied zwischen der Belegung von kleinen und mittelgrossen Schnecken 
dürfte dagegen von anderen Faktoren reguliert werden. 

Die Infektion 

Nach den verschiedenen Einzelbeobachtungen darf wohl geschlossen werden, dass 

das Einwandern und Aufsuchen des definitiven Aufenthaltsortes ungefähr nach dem 



A 





Abb. 1. 

Saisonale Schwankungen 

A Prozentualer Anteil belegter Schnecken (die Zahlen über den Säulen geben das Total der 
jeweils untersuchten Individuen an). 

B Durchschnittliche Eizahl pro Wirtsschnecke. 



folgenden Schema abläuft: Die Maden dringen rechtsseitig zwischen Nahtende und 
Pneumostom in den Raum zwischen Mantel und Schale ein. Dort verharren sie — mit 
den Stigmata in Luftkontakt — einige Stunden, ehe sie — zwischen Schale und Lungen- 
höhlendach sich fortbewegend — auf die linke Seite zu ihrem definitiven Aufenthaltsort 
am Spindelrand wandern. 

Im Falle mehrfacher Belegung scheint das Ein wandern unverändert abzu- 
laufen. Hernach verschwinden aber meist frühzeitig auf unbekannte Weise die 
überzähligen Maden. Erfolgreiche doppelte Parasitierung kommt selten, aber 
vermutlich mit einer gewissen Regelmässigkeit vor. Wir haben immerhin zwei mal 
zwei Maden gemeinsam in einer Schnecke aufgezogen: Im einen Fall betrug die 
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Entwicklungsdifferenz wenige Stunden, im andern zwei Tage (wobei es uns nicht 
gelang festzustellen, ob diese Differenz auf unterschiedlichem Schlüpfdatum beruht 
oder sich als individueller Unterschied erst im Laufe der Entwicklung ergeben hat). 

Die ebenfalls hoch entwickelte parasitoide Pteromicra inermis scheint in dieser 
Beziehung ein konstantes adultes und larvales Verhaltensmuster zu besitzen: 
Diese Art legt regelmässig mehrere Eier auf eine Schnecke ab. Ausnahmslos setzt 
sich aber nur eine einzige Made durch (Berg 1961). 



Entwicklung bis zur Verpuppungsreife 

Es werden die für Fliegen typischen drei Larvenstadien durchlaufen. Bei einer 
mittleren Temperatur von 17,5°C dauert die Entwicklung bis zur Verpuppungsreife 
durchschnittlich 19 Tage (Extremwerte 12 und 25 Tage). 

Nach dem Erreichen des definitiven Aufenthaltsortes am Spindelrand verhalten 
sich die Maden ausserordentlich ruhig (der unmittelbaren Beobachtung fast ganz ent- 
zogen). Dieses Verhalten scheint eine der wesentlichen Voraussetzungen zu sein für 
eine mögliche Abkapselung, d.h. das vollständige Überdecktwerden durch eine vom 
irritierten Mantelgewebe abgeschiedene Kalkschicht, im folgenden Kallus genannt 
(vgl. Abb. 5 — 7). Die erheblichen Unterschiede in der Häufigkeit der verschieden gela- 
gerten Madenkalli (vgl. Abb. 2) gestatten Rückschlüsse auf das Verhalten der Maden. 

Trotz der vorherrschenden Tendenz der Maden, sich so zu arrangieren, dass ihr 
Hinterende eben gerade unter dem Mantelrand hervorragt und die Stigmata in Kontakt 
mit der Luft hält (in dieser Stellung erfolgt die Bildung des um die Spindelkante gebo- 
genen Kallus; vgl. Abb. 6), wird diese Position zeitweilig verlassen. Insbesondere die 
jüngsten Stadien suchen anscheinend spontan die Innenseite der in den Schalenrand 
auslaufenden Spindel auf und werden hier ebenso häufig abgekapselt (Abb. 7). Mit 
einer gewissen Regelmässigkeit halten sich die Maden auch in weiter von der Spindel 
entfernten Lagen auf (Abb. 5). 

Zu dieser Deutung sei noch angemerkt: Nicht auszuschliessen wäre die 
Möglichkeit, dass gar nicht der Kallus die Todesursache ist, sondern Luftmangel, 
indem dieses Nach-Innen-Wandern vielleicht doch eine gelegentliche Fehlorien- 
tierung dokumentierte. Dies dürfte in der Tat in seltenen Fällen zutreffen. Aber 
dafür, dass der zeitweilige Unterbruch im Kontakt mit der Luft ein normales Ver- 
halten darstellt, sprechen die folgenden Sachverhalte: 1. In den sehr seltenen Fällen, 
wo sich der Vorgang der Abkapselung unmittelbar beobachten liess (Abb. 5 gibt 
einen solchen Kallus wieder), waren an der durch die überdeckende Kalkschicht 
schon immobilisierten Made noch eindeutige Lebenszeichen erkennbar (Bewe- 
gungen der innern Organe). 2. Auch später sich als erfolgreich erweisende Maden 
unterbrechen in den frühen Stadien zeitweilig ihren Aufenthalt am Spindelrand, 
kehren aber unbeschadet wiederum in diese Position zurück. 

Die älteren Maden sind dagegen auf dauernden Kontakt mit der Luft angewiesen 
(Abb. 8). 

Hinsichtlich der Nahrungsaufnahme sind nur die frisch eingewanderten Maden 
(bis sie in die Nähe ihres definitiven Aufenthaltsortes gelangen) beobachtbar. Der 
pharyngealen Motorik nach zu schliessen, wird ausschliesslich extrapalliale Flüssigkeit 
aufgenommen. Später könnte wohl, wie es Bratt et al. (1969) für Pherbdlia schoenherri 
maculata angeben, auch Haemolymphe als Nahrung dienen. Die Ausscheidungen der 
Maden — in dieser Phase das einzige beobachtbare Indiz für ihr Verhalten — bleiben 
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vorerst farblos. Das Erscheinen von dunkel grünlichbrauner Kotmasse zeigt den Über- 
gang zur Spätphase an, in der die Körpersubstanz der Wirtsschnecke ernstlich ange- 
griffen wird, indem sich die Made jetzt von Mitteldarmdrüsengewebe ernährt. 

Mit dem Erreichen der Verpuppungsreife verlässt die Made die inzwischen ge- 
storbene oder — in seltenen Fällen bei grossen Wirtstieren — erst moribunde Schnecke, 
um sich ausserhalb des Gehäuses zu verpuppen. 




Position 1 Frisch eingedrungene Made wird bereits auf ihrer Wanderung zu ihrem definitiven 
(n = 1) Aufenthaltsort abgekapselt. 

Position 2 Made um den Spindelrand gebogen. 

(n = 21) 

Position 3 Made auf der Innenseite der Mündungswand entlang der Spindel. Kopf stets 
(n = 21) gegen den Schalenapex gerichtet. 

Position 4 Variierende Lage in einiger Entfernung von der Spindel. 

(n = 11) 

Position 5 Auf dem Callus (Schmelzlage, die den Aussen- und Spindelrand miteinander 
(n = 1) verbindet). 

Position 6 Entlang der Naht. 

(n = 1) 

Dass in Position 1 nicht häufiger eine Kallusbildung zustande kommt, dürfte im relativ raschen 
Vorrücken der Maden auf diesem regulär zurückgelegten Wege begründet sein. Position 5 und 6 
weisen dagegen sehr wahrscheinlich auf ausnahmsweise aufgesuchte Lagen hin. Im übrigen vgl. 
Text. 
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Zur Variation der Entwicklungsbedingungen in Abhängigkeit von der unterschiedlichen 
Körpergrösse der Wirtsschnecken 

Die den Maden vorgegebenen Unterschiede der Entwicklungsbedingungen betreffen 
im wesentlichen 

1. die Qualität der Diät, 

2. die Nahrungsreserve, 

3. die Überlebenschancen. 




Abb. 3. 

Abhängigkeit der Lebensdauer von der Körpergrösse 



a) allgemeine Daten: 

S Schlüpfen der Made u 

E Einwandern in die Schnecke 

L1-L3 Larvenstadium 1 — 3 dF 

A Verlassen der Schnecke 

P Verpuppung t 

G Schalenlänge der Wirtsschnecke 

b) Einzelbeobachtungen: Copulationen von infizierten Individuen 
und gesunden Partnern 

'2 Die Initiative zur Copulation geht vom infizierten Partner aus; dieser stimuliert seinen Partner 
und sitzt bei der Copula auf diesem. 

C* Das gesunde Individuum befindet sich in der Rolle des initiativen Partners. 
w Die über den Zeichen in Klammer gesetzten Zahlen vermerken die Schalenlänge des infi- 
zierten Partners in mm. 

Zum direkten Vergleich der individuell unterschiedlich lang dauernden Entwicklungsgänge 
wurden die einzelnen Abschnitte in Prozente der Gesamtdauer umgerechnet. Die Abgrenzung 
der Madenstadien ist eine äusserst approximative und will nur eine ungefähre Orientierungshilfe 
geben. 

Die erste beobachtbare Verhaltensänderung der Wirtsschnecke ist Appetitlosigkeit. Mit der 
abnehmenden Balkenbreite soll die sich vermindernde Vitalität symbolisiert werden. Der Verlauf 
dieser Phase zeigt starke individuelle Schwankungen, was auch für den Eintritt des Todes gilt. 



Mittelwerte 

Schnecke beginnt, das angebotene Futter 
zu verweigern 

Ausstossen von Exkrement in der Farbe 
der Mitteldarmdrüse beginnt 
Tod der Schnecke 
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Zu 1 : Kleinere Wirtsindividuen zwingen die Maden zur relativ früheren Umstellung 
von der Schleim- (ev. Haemolymphe-) Diät auf die Mitteldarmdrüsendiät (vgl. Abb. 3). 
Das Mengenverhältnis der verschiedenen Nahrungsstoffe dürfte somit erheblich variieren. 
Der unterschiedliche Zeitpunkt des Todes der Wirtsschnecke erfordert die Fähigkeit, 
die Umstellung von lebender auf tote Nahrung zu einem variablen Zeitpunkt zu voll- 
ziehen. Im Extremfall steht der Made während ihrer gesamten Entwicklung lebende 
Nahrung zur Verfügung. 




Grössenklasse sehr klein 
Schalenläng < / !Omm 



B 



klein 

"io-'i2mm 



mittel 

12 - 15rnm 



gross 

h5~T7nnm 



sehr gross 




Abb. 4. 

A. Verteilung der unterschiedlichen Anzahl von Eiern pro Schnecke auf die verschiedenen 
Grössenk fassen . 

B. Verteilung der Erfolgsquoten. 

■ Erfolgreiche Maden 

E Durch Kallusbildung unschädlich gemachte Maden 

Schicksal unbekannt; Maden spurlos verschwunden 

^ Ungenügende Nahrung bei einem Wirtstier von < 6 mm Grösse führt zum Tod während 
der Verpuppung. 
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Zu 2: Durch das bevorzugte Belegen der relativ grösseren Schnecken (vgl. Abb. 4A) 
wird die Gefahr ungenügender Nahrungsreserven äusserst eingeschränkt (siehe unten: 
Vergleich mit P. s. maculata). 

Zu 3: Mit zunehmender Körpergrösse der Wirtsschnecke steigt die Gefahr, durch 
Kallusbildung abgekapselt zu werden (vgl. Abb. 4B). 

In der Bevorzugung grosser Wirtstiere könnte auch die Tendenz vermutet 
werden, einem relativ hohen Anteil der Maden eine Entwicklung in lange lebendem 
Wirtstier zu ermöglichen. Umfassende quantitative Untersuchungen müssten zeigen, 
inwieweit aus dem gerade bei grösseren Wirtsschnecken häufiger realisierten Abkap- 
seln (vgl. Abb. 4B) nivellierende Bedingungen für diese Tendenz erwachsen. Hierbei 
müsste natürlich auch abzuklären versucht werden, welche Faktoren für das spurlose 
Verschwinden eines Teils der eingedrungenen Maden verantwortlich sind. 

Unsere Erfolgszahlen geben im übrigen nicht die effektive Erfolgsrate der 
Fliegen wider, indem sie nämlich einzig unter dem Gesichtspunkt des individuellen 
Überlebens der Wirtstiere errechnet wurden. Dabei blieb der Hyperparasitismus 
(eigentlich genauer: „Hyperparasitoidismus“) einer kleinen Schlupfwespe ausser 
Betracht, die — nach unseren Beobachtungen zu schliessen — eine geringe, aber 
wohl ziemlich konstante Einschränkung der Fliegenpopulation bewirkt und so 
indirekt einen Einfluss zugunsten der Swccmeopopulation ausübt, indem sie zwar 
auf den zum Tod der Wirtsschnecke führenden Erfolg der Fliegenmade angewiesen 
ist, jedoch durch ihren Erfolg die Zahl der potentiellen Parasiten von Succinea 
einschränkt. 

Ob ein direkter regulativer Einfluss von Seiten der Schnecke auf den Hyper- 
parasiten besteht, lassen unsere Daten nicht erkennen. Jedenfalls scheint diese 
Schlupfwespe einem allfälligen Mit-Abgekapseltwerden dadurch entzogen, dass die 
Belegung der Maden mit ihren Eiern erst in einer späten Phase der Entwicklung 
stattfindet, in der sich die Made endgültig durchgesetzt hat. 

Vergleich mit Pherbellia schoenherri maculata 

Bereits Bratt et al. (1969) haben darauf hingewiesen (infolge ungünstiger 
Umstände aber nicht publiziert), dass im Verhalten erhebliche Unterschiede zwischen 
der palaearktischen und der nearktischen Unterart bestehen, die möglicherweise 
eine Trennung in zwei Arten rechtfertigten. Bratt et al. nennen insbesondere das 
auffällig abweichende Eiablageverhalten. P. s. maculata legt nicht oder nur selten 
(ev. nur im Zuchtgefäss ?) Eier auf die Wirtsschnecken ab und zeigt in ihrem Ver- 
halten keinerlei Regelhaftigkeit. P. punctata dagegen befestigt ihre Eier gezielt in 
regulärer Anordnung auf den Schalen von Succinea. 

Obgleich der Nahrungsbedarf von P. punctata und P. s. maculata auf Grund ihrer 
ähnlichen Körpergrösse ähnlich sein dürfte, genügt P. s. maculata (die sich hauptsächlich 
von Succinea , seltener von Oxyloma ernährt) eine einzige Schnecke erst von mindestens 
10 mm Schalenlänge zur Deckung ihres Nahrungsbedarfs, während für die durch- 
schnittlich etwas grössere P. punctata die untere Grenze der eine erfolgreiche Entwicklung 
garantierenden Nahrungsreserve schon bei Schnecken mit ungefähr 6 mm Schalenlänge 
anzusetzen ist. Und bereits von einer Grösse von 9 mm an steht nach unsern Erfahrungen 
für zwei Maden genügend Nahrung zur Verfügung. 

Der für den Parasitoidismus charakteristische Übergang einer parasitischen Phase 
in eine Endphase mit räuberischer Ernährung erfolgt bei P. s. maculata wesentlich 
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Abb. 5 — 8. 

5 (oben links): Schale von Succinea putris mit in Position 4 (vgl. Fig. 2) abgekapselter Made 
von Pherbellia punctata. 6 (oben rechts): Madenkallus in Position 2. 7 (unten links): Madenkallus 
in Position 3. 8 (unten rechts): S. putris mit L3-Made (vor ca. 3 Tagen gehäutet) 2 Tage vor 
ihrem Tod. Die Made befindet sich in der charakteristischen linksseitigen lateroventralen Lage, 
in der nur das Hinterende zwischen Mantel- und Schalenrand hervorragt (die dunkel geränderten 
Stigmata erscheinen als dunkle Punkte). 
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früher als bei P. punctata. Bereits 2 Tage nach der Infektion vermindert sich die Vitalität 
der Wirtsschnecken in auffälliger Weise und deutet auf ein sehr frühzeitig einsetzendes 
Konsumieren von lebenswichtiger Körpersubstanz hin. Vielleicht liegt hier gar keine 
echt parasitische Phase vor; das Verhalten könnte vielleicht besser als das eines „ökono- 
mischen Räubers“ (Wheeler 1923) umschrieben werden. 

Eine Schnecke mit 10 mm langer Schale wird von P. s. maculata ganz aufgezehrt, 
während die durchschnittlich etwas grössere P. punctata von einem Wirtstier derselben 
Grösse bereits mehr als die Hälfte des Weichkörpers übriglässt. Eine Succinea mit 
15 mm Schalenlänge wird auch von jungen P. s. maculata-Maden meist frühzeitig 
getötet. Bei P. punctata besteht bei dieser Grösse die Möglichkeit, dass die Wirtsschnecke 
während der ganzen Entwicklungszeit am Leben bleibt. Dies dokumentiert vermutlich 
wesentliche Unterschiede in der Ernährungsweise der beiden (Unter-) Arten. P. punctata 
dürfte zumindest in der Frühphase echtes parasitisches Verhalten realisieren, d.h. ein 
Verhalten, bei dem das Wirtstier keine einschneidenden Substanzverluste erleidet und 
sein Weiterleben (vorläufig) nicht in Frage gestellt ist. 

Die Copulationen infizierter Tiere (siehe Abb. 3) sprechen wohl auch dafür. 
Das lange Erhaltenbleiben normalen Verhaltens belegt auch der Umstand, dass 
die von der Anwesenheit der wachsenden Made ausgehende Irritation mit mannig- 
fachen Kallusbildungen beantwortet wird (die den älteren Maden freilich nichts 
mehr anhaben können). 

Für P. s. maculata stellt das für den Räuber charakteristische Suchen nach einem 
neuen Nahrungstier ein reguläres Verhalten dar. Bei P. punctata dagegen scheint es bei 
ungenügender Nahrungsreserve (in unserem Beobachtungsmaterial ein einziger Fall) 
nicht mehr aktualisierbar. Der Verlust des Suchverhaltens darf wohl in Zusammenhang 
gesehen werden mit dem Umstand, dass die Eier legende Fliege für das Auffinden des 
Wirtstiers sorgt (Berg 1961, 1964c). 

Unter den parasitoiden Formen ist es keine seltene Erscheinung, dass die Ver- 
puppung in der leergefressenen Schneckenschale stattfindet, die unter Umständen zu 
diesem Zweck noch gezielt von den nicht mehr als Nahrung benötigten Resten des 
Weichkörpers gesäubert wird (Bratt et al. 1969). Bei einigen Arten passt sich sogar 
das Tönnchen in seiner Form der Windung des Gehäuses an. Demgegenüber zeigt 
P. punctata das als primitiv gewertete Auswandern (Berg 1961) und die Bildung eines 
dem durchschnittlichen Typus entsprechenden Tönnchens. 

Im Falle von P. punctata , wo beim Erreichen der Verpuppungsreife meist noch 
grosse Teile des Weichkörpers vorhanden sind, ja im Extremfall die Schnecke eben erst 
stirbt, kommt diesem Verhalten wohl andere Bedeutung zu. Vielleicht beschränkt sich 
die Verträglichkeit gegenüber verwesenden Substanzen (vgl. Foote et al. 1960; Neff & 
Berg 1961) auf die Madenzeit. Da alle Maden, auch diejenigen aus den kleinsten ganz 
leer gefressenen Gehäusen ausnahmslos auswanderten, ist zu vermuten, dass dieses 
Verhalten fixiert ist, während P. s. maculata in dieser Beziehung einige Variabilität zeigt. 

Die von Bratt et al. (1969) gestellte Frage, ob, von der Verhaltensbiologie her 
gesehen, P. s. maculata und P. punctata als Arten zu trennen seien, dürfte wahrscheinlich 
bejahend beantwortet werden. 



Zusammenfassung 

Die larvale Malacophagie ist ein familientypisches Merkmal der Sciomyziden.Das 
Variationsspektrum des Verhaltens der einzelnen Arten reicht vom freilebenden Räuber 
bis zum Parasitoiden. Die Beziehung von Pherbellia punctata zu Succinea putris zeichnet 
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sich dadurch aus, dass P. punctata — verglichen mit den bislang bekannt gewordenen 
Entwicklungsgängen — die am höchsten entwickelte Ausprägung des parasitoiden Typs 
verkörpert. 

Ausserdem verdient der Mollusken-Partner vermehrte Beachtung. Zur Kontrolle 
der Abundanz der Schnecken durch die Fliegen tritt eine direkte Regulation der Häufig- 
keit der Fliegen von Seiten der Schnecken, indem diese einen Teil der eingewanderten 
Maden abzukapseln vermögen. 

Mit der evolutiven Annäherung des Larvalverhaltens an den echten Parasiten 
— hierfür liegen vielleicht auch im Verhalten der Fliegen Indizien vor — gewinnt die 
interspezifische Beziehung an Komplexität. 
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